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1. はじめに 

生物学の講義では，RNA はセントラルドグマにおいて遺伝情報を伝達するものであると学

ぶ。しかし，多細胞生物における RNA は遺伝子発現の単なる中間体にとどまらず，その機能

や役割は複雑かつ多様である。特に固い細胞壁に囲まれ，細胞が動けない植物にとって，細

胞間コミュニケーションの手段として RNA が果たす役割は重要である。事実，発生や環境応

答など様々な生命現象において，細胞間を移行する複数の RNA が発見されている（本論文で

は「モバイル RNA」と呼称する）。small interfering RNA（siRNA）などの small RNA（sRNA）

は，モバイル RNA の代表例である。ウイルスに感染した植物では，siRNA が細胞間を移行

し，維管束を通じて運ばれることで植物全体でウイルス防御反応を引き起こす（Lopez-
Gomollon and Baulcombe 2022）。また，mRNA もモバイル RNA として働き，その細胞間移行

は植物の正確な遺伝子発現には欠かせない。たとえば，FLOWERING LOCUS T（FT）はタン

パク質自身に加えて，mRNA が葉から頂端部へ移動し，花成を調節するのではないかと考え

られている（Li et al. 2011, Yu et al. 2021）。RNA が遠く離れた細胞へ移行するためには，ま

ず RNA が隣接する細胞へ移行する必要がある。これまでの研究から，隣接する細胞への RNA
移行経路として，原形質連絡（Plasmodesmata）を介したシンプラスト経路や，エクソソーム

様の細胞外小胞を介したアポプラスト経路が見つかってきている（Liu and Chen 2018; Maizel 
et al. 2020; Wang and Dean 2020）（図１）。しかし，これまで機能的なモバイル RNA は数え

るほどしか見つかっておらず，その選択性など未解明な点が多く残されている。 
近年，被子植物の生殖組織「花粉」においても，RNA が細胞間を移行することが報告され

てきている（Wu and Zheng 2019）。花粉は細胞が入れ子構造になった珍しい組織である。 
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シロイヌナズナの花粉を例にすると，２個の精細胞がまるでオルガネラのように栄養細胞の

内部に存在する。これら２つの精細胞は，栄養細胞に由来する生体膜である内部形質膜に包

まれている（Motomura et al. 2021; Sugi et al. 2023）。そして，片方の精細胞から伸びた尻尾状

の構造が栄養細胞の核，すなわち栄養核と強固に結びつき複合体を形成している（Mogensen 
1992; McCue et al. 2011）（図２）。２つの精細胞は雌しべ奥深くの胚珠へと運ばれ，卵細胞と

中央細胞の間に放出され，重複受精することで種子を形成する（Hamamura et al. 2011; 
Higashiyama and Takeuchi 2015; Sugi et al. 2023）。近年，この花粉を舞台に， RNA が様々な形

で戦略分子として機能し，それが種子植物の繁栄を支えていることが明らかになってきた。

そこで本論文では，シロイヌナズナ花粉を材料とした最新の研究成果を中心に，戦略分子と

して機能する RNA の代表例として，モバイル RNA の発見の歴史と，その役割や，予想され

る輸送機構について紹介する。またモバイル RNA 以外にも，花粉が RNA をどのように戦略

分子として活用しているかについての例を紹介し，最後に，進化的観点も含めたその役割や

今後の研究展開について論じる。 
 

2. 花粉におけるモバイルＲＮＡの発見 

被子植物の花粉の中で，精細胞は栄養細胞

に取り囲まれており，受精の直前まで外界環

境と接することがない。また精細胞はその大

部分が核に占められ，細胞質領域は非常に限

られている。そのため以前から，唯一の隣接

細胞である栄養細胞との間で，物質のやり取

りを行う可能性は議論されていた（McCue et 
al. 2011）。精細胞と栄養細胞間のモバイル

RNA として最初に報告されたのは，

transposable element （TE）由来の siRNA で

あった。哺乳類やショウジョウバエでは，

PIWI-interacting RNA（piRNA）と呼ばれる小

分子 RNA が生殖細胞で TE の発現を抑制す

ることで生殖組織のゲノムを保護する

（ Brennecke et al. 2007, 2008; Wang et al. 
2023b）。一方，植物においても生殖細胞ゲ

ノムの保護は必須であると考えられるが，被

図１. 予想されるモバイル RNA の移行経路 
これまで植物の体細胞研究で見つかってきたモバイル

RNA（赤色）の多くは，①原形質連絡を通って運ばれる

か，あるいは②細胞外小胞に乗って隣の細胞へと輸送さ

れるか，どちらかの経路で隣接細胞へと移行すると考え

られている。 

図２. （A）シロイヌナズナ花粉の蛍光顕微

鏡写真。緑は花粉細胞（栄養細胞）の核で

ある栄養核で，マゼンタは精細胞の核であ

る精核。Bar:10 μm。（B）シロイヌナズナ花

粉の模式図。２つの精細胞は内部形質膜に

包まれている。一方の精細胞からは尻尾状

の突起が伸び，栄養核に物理的に巻き付い

て複合体を形成している。 



植物科学最前線 15:24 (2024) 

K. Motomura - 3 
BSJ-Review 15:24 (2024) 

子植物はゲノム上に piRNA に関与する遺伝子群を持たず，どのように生殖細胞の TE 発現を

抑制するのかは分かっていなかった。Slotkin らは 2009 年，植物でも動物と類似の機構が存在

することを提唱した（Slotkin et al. 2009）。この論文では，栄養細胞で DNA メチル化酵素で

ある DDM 1 の遺伝子発現が消失することで栄養細胞中で TE の発現が活性化し，この TE を

材料に siRNA の一種である epigenetically activated siRNAs（easiRNAs）が作られ，精細胞へ移

行することで精細胞内における TE 発現を抑制するモデルが提唱された（図３）。植物ではウ

イルスやトランスポゾンなどを材料に，二次的な siRNA を生成する機構が備わっている

（Vaucheret and Voinnet 2024）。受精してゲノムが次世代に伝わる精細胞と異なり，栄養細胞

のゲノムは次世代には伝わらない。その栄養細胞が自己犠牲のような形で TE に対する siRNA
を生産して，生殖細胞である精細胞を守るというこのモデルは，動物が体細胞から piRNA を

送り込む現象と類似しており，進化的にも魅力的かつ現実的な説であった。 
ところが，2013 年にこれを否定する研究が報告された。前述した 2009 年の論文では，sRNA

が精細胞へ移行する根拠として，栄養細胞

に特異的な LAT52 プロモーターにより GFP
を発現抑制する 人工 的な micro RNA
（miRNA）を発現させたところ，精細胞に

移行して GFP の発現を抑制した現象を報告

していた（Slotkin et al. 2009）。しかしなが

ら，2013 年の論文では，LAT52 プロモータ

ー下流の遺伝子が精細胞でも弱く発現する

ことを指摘しており，LAT52 プロモーター

によって精細胞で発現した siRNA が，精細

胞の GFP 蛍光を低下させた可能性を論じた

（Grant-Downton et al. 2013）。それを支持す

る証拠として，真に栄養細胞特異的な遺伝

子である VCK1 プロモーターで同じ miRNA
を発現させても，精細胞の GFP 発現は抑制

されないことが分かった。 
混沌とした状況に一つの決着をつけたの

は，2016 年に Slotkin らが“TAS 経路”を利

用して栄養細胞由来の siRNA により精細胞

での遺伝子発現の抑制を実現したという論

文である。TAS 経路は，生合成機構がよく

知られる植物の sRNA 合成経路の一つであ

る。シロイヌナズナにおいて，ゲノム上に存

在する TAS と呼ばれる遺伝子から RNA が

転写されると，この TAS RNA と相補的な

miRNA（miR173 や miR390 が該当する）を

図３．幾つかの研究から予想される選択的

な sRNA の精細胞への移行・メカニズムと

その役割のモデル図 
TE に由来する easiRNAはシュードウリジン

化（Ψ）され，選択的に精細胞へ移行する。

そして AGO5 や AGO9 に取り込まれ，精細

胞でTE発現を抑制する可能性が提唱されて

いる。一方，ゲノム上の MIRNA 遺伝子から

転写され，その転写物がステムループ構造

を取ることで生成されるmiRNAについては

精細胞には移行しないことが想定されてい

る。また，TE に由来する siRNA の一つであ

る siR854 も精細胞へ移行するが，その役割

は受精後の胚乳で UBP1B という遺伝子発現

を抑制することで，２倍体植物と４倍体植

物の雑種を防ぐことだと考えられている。 
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取り込んだ Argonaute（AGO）に認識される。その結果，RNA 二本鎖化酵素である RDR6 に

より TAS RNA が二本鎖化されたのち，DCL4 によって 21 塩基長の複数の sRNA へとプロセ

シングされ，sRNA が産生される（de Felippes et al. 2011）。Slotkin らは前述した VCK1 プロ

モーターの制御下で，miR173 結合配列に GFP 遺伝子配列の一部を繋いだ mRNA を発現させ

た。この mRNA の miR173 結合配列を AGO が認識すると，TAS 経路を利用して GFP 発現を

抑制する siRNA が生成する。こうしてできた栄養細胞由来の siRNA は，精細胞の GFP 発現

を抑制することが分かった （Martínez et al. 2016）。更に別の研究では，TAS 経路を利用した

人工的な siRNA に限らず，miR845 という miRNA の効果により産生される，内在性 easiRNA
も精細胞へ移行することが報告された （Borges et al. 2018）。これらの実験から，栄養細胞で

作られた sRNA が精細胞に移行して機能することは確かなようである。またこれらの実験と

は独立して，アブシシン酸を負に制御する酵素 ABA-hypersensitive germination3（AHG3）をコ

ードする mRNA も精細胞へ移行することが報告され，sRNA だけでなく mRNA も精細胞へ移

行しうることが明らかとなった（Jiang et al. 2015）。mRNA については，AHG3 以外にはまだ

花粉におけるモバイル mRNA の報告例は筆者の知る限り無く，花粉の機能に関与するモバイ

ル mRNA の報告が待たれる。 

 

3. 花粉のモバイルＲＮＡの機能 

花粉において栄養細胞から精細胞への移行が確認されたモバイルRNAは，TE由来の siRNA
や AHG3 mRNA など数えるほどしかない。しかしながら TE の発現抑制以外にも，モバイル

RNA が関与しないと説明がつかない，重要な生殖現象が報告されている。TE に由来する

siRNA の一つである siR854 は栄養細胞で産生され，おそらく精細胞へ移行したのち，重複受

精を経て胚乳へ運ばれる。そして胚乳において UBP1B という遺伝子を制御することで胚乳発

達を制御する。胚乳は胚発生に必須の栄養を貯蔵する種子内の組織であり，この正常な発達

は胚発生に必須である。しかしながら siR854 や UBP1B の発現量は絶妙なバランスで制御さ

れており，この siR854 や UBP1B の存在比が２倍体の種親と４倍体の種親の交配によって破

綻すると（ゲノム中の遺伝子数の違いが影響すると考えられている），雑種障壁が引き起こ

される。このように siR854 の働きによって，３倍体植物ができることを防ぐ“triploid block”
が起きることが示唆されている（Martinez et al. 2018; Wang et al. 2018）（図３）。この例を始

めとして，花粉におけるモバイル RNA はゲノム保護や染色体総数の制御など，進化的な側面

において鍵を握る現象を制御する例が多いようである。 
栄養細胞と精細胞の間のRNA細胞間移行に加えて，花粉は体細胞組織からもモバイルRNA

を受容する。例えば，葯の中の表皮組織やタペート層で作られたモバイル sRNA が，発生途

中の花粉母細胞へ細胞間移行すると考えられている（Long et al. 2021）。これは，イネやトウ

モロコシの花粉母細胞において，体細胞で発現する特定の siRNA の前駆体がほとんど発現し

ないにも関わらず，成熟 siRNA が大量に存在することなど，幾つかの状況証拠があることか

ら想定された説である（Zhai et al. 2015; Dukowic-Schulze et al. 2016）。siRNA が作れない変異

体の解析から，これらのモバイル siRNA はエピジェネティックな制御を通じて，花粉の発生

に寄与することが示唆されている（Nonomura et al. 2007; Teng et al. 2020; Tamotsu et al. 2023）。
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体細胞組織から花粉へ移行するモバイル RNA については複数の植物種で報告があることか

ら，植物にとって種を超えて重要な分子であることが想定されるが，それに関連した報告例

はまだ両手で数えられるほどに限られている。花粉に関連したモバイル sRNA の機能につい

ては近年でも多くの総説が書かれている。詳細についてはそちらを参照されたい（Martinez 
and Köhler 2017; Nonomura 2018; Chow and Mosher 2023; Zhan and Meyers 2023）。 

 

4. 花粉において予想されるモバイルＲＮＡの移行経路 

精細胞は，自身の細胞膜に加えて，栄養細胞由来の生体膜である内部形質膜に覆われてい

る。そのため他の組織の細胞間と同様に，２つの細胞の細胞質の間には，２枚の細胞膜と細

胞壁が存在すると考えられる（図２，３）。実際にアブラナやテッポウユリの花粉では，プロ

テオグリカンの一種であるアラビノガラクタンタンパク質が精細胞周辺に存在することが報

告されており，精細胞周辺には何らかの細胞壁様構造が存在することが予想される 
（Southworth and Kwiatkowski 1996）。多くの植物組織において，異なる細胞への物質移行は，

主に細胞と細胞の間を繋ぐ原形質連絡を通って行われる（Lucas and Lee 2004; Kitagawa et al. 
2023）（図１）。しかしながら，花粉中の栄養細胞と精細胞の間では，原形質連絡の有無につ

いてははっきりしていない。例えば，二細胞性の花粉を持つ Nicotiana tabacum の花粉の電子

顕微鏡像から，精細胞前駆体である雄原細胞と栄養細胞の間に，複数の原形質連絡様のチャ

ネルが発見された（Cresti et al. 1987）。しかしながら，花粉が発芽した後のサンプルでは，こ

の原形質連絡様のチャネルは発見されなかった（Cresti et al. 1987）。他にも様々な植物種の花

粉が電子顕微鏡で観察されてきたものの，原形質連絡様のチャネルの有無についてははっき

りしていない（Russell 1984; Charzyńska et al. 1988; Weber 1988; Akita et al. 2021）。一つ言える

ことは，体細胞組織において原形質連絡形成に重要な役割を果たす“カロース”が精細胞周

辺に存在しないことから，少なくとも精細胞に典型的（一般的）な原形質連絡は存在しない

のだろう（Motomura et al. 2021）。このように現在まで，精細胞の周辺の原形質連絡の存在の

有無については決着がついていない。 
RNA 細胞間移行経路の 2 つ目の候補として，近年植物の体細胞研究で報告された，動物の

エクソソームと類似した細胞外小胞がある（Cai et al. 2018; Betti et al. 2021）（図１）。動物細

胞では，細胞外小胞は Multivesicular body（MVB）と呼ばれる複数の小胞を包む後期エンドソ

ームの一種から放出される。最近の研究から，灰色カビ病をもたらす植物感染性糸状菌に対

して，植物細胞が MVB を介して mRNA や sRNA を送り込むことで防御応答を行う可能性が

報告された（Wang et al. 2023a）。これらの報告から植物は細胞外小胞を利用して別の細胞へ

と選択的にモバイル RNA を輸送できる可能性が明らかとなったが，花粉において同様の細胞

外小胞が存在するかどうかについては不明である。精細胞と栄養細胞の間の物質移行経路の

第３の可能性として，栄養核と精細胞を繋ぐ尻尾構造がある（図２）。この構造により精細

胞は栄養核と直接繋がっていることから，この尻尾構造を通じて栄養核から直接精細胞に

RNA が送り込まれる可能性が想定されている。この尻尾構造については複数の植物種で電子

顕微鏡像が報告されており，この尻尾構造は栄養核を貫くわけではなく，核に巻き付いた状

態で存在するようである（Russell 1984; Yu et al. 1989; McCue et al. 2011）。仮にこの尻尾構造
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を通って RNA が移行するとしても，何らかの手段で内部形質膜や精細胞膜を通過する必要が

あると考えられる。一つ言えることとして，これまで精細胞で作られた RNA が栄養細胞へ移

行する例は発見されておらず，モバイル RNA の移行には方向性が存在しているようである。

モバイル RNA の移行メカニズムがその方向性を決めているのかもしれない。いずれにしても

RNA 移行経路のうちどれが実際に寄与しているのか（あるいは複数の経路が存在するのか）

は，まだ当該分野の大きな研究課題として残されている。 
 

5. 花粉におけるモバイルＲＮＡの選択性や移行メカニズムの考察 

体細胞組織のモバイル RNA 長距離移行に目を向けると，量が多く安定性の高い RNA が受

動的に流れていく“非選択的な移行”も存在する一方で，特定の RNA が積極的に輸送される

“選択的な移行”があることが想定されている。この選択的な移行を決めるファクターとし

て，主に配列や構造などの関与が報告されてきている （Maizel et al. 2020）。例えば，同じ長

さの miRNA と siRNA を比較すると，siRNA のほうが他の細胞への移行能力が高いことが分

かっている（de Felippes et al. 2011）。この傾向は花粉でも同様であり，同じプロモーターで

発現しているにも関わらず，人工 miRNA は精細胞で遺伝子発現を抑制できなかったのに対

して，人工 siRNAやTE由来の easiRNAは精細胞で遺伝子発現を抑制することができた（Grant-
Downton et al. 2013; Martínez et al. 2016）（図３）。このように，体細胞と花粉では何らかの共

通のメカニズムが存在しており，特に sRNA は生合成の際にモバイル RNA として機能するか

どうかの運命が決められるのかもしれない。複数の研究グループにより，前述した TAS 経路

を利用して作らせたモバイル siRNA の実験系を利用することで，sRNA を取り込んで標的を

切断する働きを持つ酵素 AGO など，幾つかのタンパク質がモバイル RNA の精細胞での機能

に関与することが分かってきている （Martínez et al. 2016; Wu et al. 2020）。類似した報告と

して，イネにおいても特定の AGO タンパク質がタペート組織から花粉への輸送に関与する

ことが示唆されており，少なくとも sRNA は AGO タンパク質を利用して細胞間移行を行う

可能性が高い（Tamotsu et al. 2023）。今後は前述した人工 siRNA 実験系を利用したスクリー

ニングなどによって，これまで未知であった花粉における RNA 輸送メカニズムの詳細が明ら

かになることが期待される。 
モバイル RNA の選択性を決める別の例として，接ぎ木を用いた研究から，長距離移行する

RNA には tRNA 様構造（TLS）を持つものが多く含まれることが明らかとなった（Zhang et al. 
2016）。TLS を繋いだ RNA が長距離輸送されることを利用して，接ぎ木により台木から穂木

へと Cas9 mRNA とガイド RNA を移行させ，遺伝子組換え無しでゲノム編集を行う技術も実

現され始めている（Yang et al. 2023）。また，構造ではなく RNA を修飾することで移行能力

が上昇する例もあり，5-methylcytosine（m5C）修飾がモバイル RNA で多数発見されている 
（Yang et al. 2019）。2023 年には，栄養細胞において miRNA の一つ，miR845 が切断した TE
を材料に産生される二次的 siRNA である easiRNA の多くが，シュードウリジン（Ψ）修飾を

受けていることが報告された（Herridge et al. 2023）。この Ψ 修飾された easiRNA は精細胞特

異的な AGO タンパク質である AGO5 や AGO9 に取り込まれていたことから，Ψ 修飾は精細

胞に移行するモバイル sRNA の目印になりうるのかもしれない（図３）。体細胞のモバイル
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RNA については，原形質連絡と細胞外小胞のどちらの経路においても，RNA 結合タンパク質

が特定のモバイル RNA の運び屋として関与する可能性が報告されている（Maizel et al. 2020; 
He et al. 2021; Kitagawa et al. 2022）。恐らく花粉においても，RNA の修飾などを目印に特異的

な RNA 結合タンパク質が RNA 移行を助けることが想定され，その発見が今後の研究の方向

性の一つになるだろう。 

 

6. 細胞間コミュニケーション以外のＲＮＡの戦略的役割 

ここまでモバイル RNA について議論してきたが，本項ではそれ以外の，花粉における戦略

的な RNA 利用法について紹介する。自身の花粉を受容しない他殖の植物では，他の植物の雌

蕊へと花粉が運ばれ受精する。このとき，成熟した花粉は脱水され休眠状態にあり，細胞活

動はある意味休止した状態である。この脱水状態の花粉は数週間，あるいは植物種により一

年以上も発芽能力を維持していると言われており，非常に頑健な機構を持つと考えられる

（Mayer and Gottsberger 2000; Song and Tachibana 2007）。その頑健性と相反して，いったん雌

蕊と出会い吸水した花粉は，数時間で発芽して伸長し続ける（Motomura et al. 2020）。この長

期に渡る生命維持機構と素早い発芽への切り替えスイッチとして，mRNA が寄与しているよ

うである。転写阻害剤実験などから，花粉の発芽には新たな転写は不要であり，翻訳さえで

きれば発芽には十分であることが知られている（Honys and Twell 2004; Hao et al. 2005）。恐ら

く花粉は，mRNA を安定化させて保持することで生命活動を維持しており，転写をスキップ

することで素早い翻訳を実現しているのだと想定される。また興味深いことに，花粉管伸長

中においても，新規の転写はさほど必要ではないことが分かってきた（Motomura et al. 2021, 
2022）。花粉管のもつ重要かつ，伸長という特徴的な機能の維持のため，植物は構造的にシ

ンプルな RNA の利点を活かして，戦略的な利用をしていることが推察される。これら花粉に

おける mRNA レベルでの遺伝子発現制御の詳細については別途総説を執筆しているので，詳

しくはそちらを参照されたい（Motomura 2024）。 
 

7. おわりに 

本論文では，被子植物の花粉において近年発見された，モバイル RNA の動態と機能に焦点

を当て，これらが植物の生殖プロセスにどのように関わるのか，その可能性について紹介し

た。体細胞組織でモバイル RNA が多数報告されているのと同様に，花粉においても戦略分子

としてモバイル RNA が様々な役割を持っている可能性は高い。特に花粉においては easiRNA
に代表されるように，生殖プロセスに関連した植物種間の隔離など，種の繁栄や進化と密接

に関わるような現象に関与する例が多い。実際にモバイル sRNA である siR854 は，種間の遺

伝的隔離を促進し，種の多様化に重要な役割を果たしていることが示唆される（図３）。ま

た別の RNA の戦略的な利用法として，競争が激しい環境下において，迅速な発芽や転写に依

存しない花粉管の伸長など，生存戦略を支える重要な要素にもなりうることが明らかとなっ

てきた。このようなメカニズムは，植物が生態系内での競争に適応し，生存と繁栄を確保す

るための進化的戦略の一環として発展してきたことが推察される。 
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植物細胞におけるモバイル RNA の存在自体は，ウイルス RNA の移行などにより半世紀近

く前より認知されていたものの，移行の詳細などについては長らく不明であった。しかし次

世代シーケンサーの発展などにより，この 15 年程度での当該分野の発展は目覚ましい。花粉

におけるモバイル RNA 研究も同様に，これらの発見を土台として今後飛躍的に発展すること

が期待される。今後は，モバイル RNA の種間での機能的な違い，あるいは発展的な研究とし

て siR854 などに代表される生態系内での生物種間での動態を解明することが，植物生物学に

新たな視点をもたらすであろう。 
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